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Hydrologen kijken soms wat meewarig naar ecologen. Waar hydrologen vanuit twee sim- 
pele uitgangspunten - de wet van Darcy en het continuïteitsprincipe - de grondwaterstro- 
ming afdoende kunnen beschrijven in de vorm van wiskundige formules en modellen, 
maken ecologen dikwijls nog gebruik van indicatiewaarden, deskundigenoordeel en vage 
holistische theorieën. Dat ligt echter niet zozeer aan de ecologen, als wel aan de complexi- 
teit van de systemen die zij onderzoeken. 
In dit artikel zullen we aan de hand van een voorbeeld inzicht geven in het soort proble- 
men waar de ecoloog mee kampt: we beschrijven het onderzoek naar de indicatiewaarden 
van plantesoorten voor aan de waterhuishouding gerelateerde standplaatsfactoren, zoals de 
zuurgraad, de voedselrijkdom en de vochttoestand van de bodem. In het bijzonder gaan we 
in op de standplaatsfactor 'vochttoestand', daarbij onderwijl aantonend dat de volgens des- 
kundigenoordeel opgestelde indicatiewaarden zo gek nog niet zijn, mits rekening wordt 
gehouden met achterliggende oorzakelijke verbanden. 
Onderzoek naar standplaatsfactoren: een slangenkuil 
Iedere plant stelt bepaalde eisen aan zijn omgeving, bijvoorbeeld aan de temperatuur, de 
hoeveelheid licht en de beschikbaarheid van water, zuurstof en voedingsstoffen. De 
gemeenschappelijke eisen van verschillende individuen van een soort, wordt de standplaats 
van die soort genoemd. Zo wordt de standplaats van de Grote brandnetel gekarakteriseerd 
door stikstofrijke bodems, terwijl de standplaats van Dopheide voedselarm, zuur en nat tot 
vochtig is. Plantesoorten kunnen worden gebruikt als indicatoren: als je Dopheide ziet weet 
je dat de standplaats voedselarm, zuur en nat tot vochtig is. Maar kennis van standplaats- 
eisen is ook noodzakelijk om te kunnen voorspellen welke plantesoorten op een bepaalde 
plek verwacht mogen worden, bijvoorbeeld na vernatting of na uitvoering van een natuur- 
bouwproject. 
Er wordt al vele decennia onderzoek gedaan naar de eisen die planten stellen aan hun 
standplaats. Dit onderzoek blijkt telkens op problemen te stuiten. Hieronder bespreken we 
de vier belangrijkste. 
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Mogelijkheden voor experimenteel onderzoek zijn beperkt 
In de landbouw is uitgebreid experimenteel onderzoek gedaan, bijvoorbeeld naar de relatie 
tussen grondwaterstand en gewasopbrengst. Bij dit type onderzoek kijkt men hoe variaties 
in de waarde van een factor doorwerken op het gewas, waarbij alle overige factoren worden 
vastgehouden op een bepaalde, vaak optimale waarde, bijvoorbeeld door toediening van 
nutriënten en bestrijdingsmiddelen. Op deze manier kan eenvoudig een verband worden 
gelegd tussen bijvoorbeeld de grondwaterstand en de aardappelopbrengst. Een dergelijke 
aanpak is bij wild groeiende planten niet mogelijk, allereerst omdat de condities waarin de 
soort optimaal groeit meestal niet overeenkomen met de condities waaronder de plant in 
het wild het meest kan worden aangetroffen. De groei van Bochtige smele bijvoorbeeld, is 
in een monocultuur optimaal bij een bodem-pH van 5, terwijl het optimum in een bosonder- 
groei bij pH = 4 ligt (Mueller-Dombois en Ellenberg, 1974). De oorzaak hiervoor is dat het 
ai dan niet voorkomen van een soort niet alleen afhankelijk is van de standplaatscondities, 
maar OOK van de concurrentie met andere soorten. Dat bepaalde soorten vooral voorkomen 
op natte en andere vooral op droge standplaatsen heeft dan ook minder te maken met de 
voorkeur voor natte of droge omstandigheden - de meeste soorten groeien optimaal onder 
vochtige omstandigheden - maar vooral met het feit dat ze op vochtige standplaatsen de 
concurrentie met andere soorten niet aankunnen. Om de relaties met standplaatsfactoren 
experimenteel vast te kunnen stellen zouden we moeten werken met complete ecosystemen, 
waarbij ook de concurrerende soorten in het experiment worden betrokken. 
Experimenten stuiten ook op bezwaren doordat standplaatsfactoren elkaar onderling 
sterk kunnen beïnvloeden. De diepte van de grondwaterspiegel bijvoorbeeld, is niet alleen 
van invloed op de vochtvoorziening, maar ook op de zuurgraad en de beschikbaarheid van 
zuurstof en nutriënten (figuur 1). 
Een laatste bezwaar is dat ecologen, zeker als ze onderzoek doen ten dienste van het 
natuurbehoud, vooral geïnteresseerd zijn in zeldzame soorten en ecosysteemtypen. Hier 
kan men echter moeilijk experimenten mee uitvoeren, omdat deze destructieve gevolgen 
kunnen hebben. 
Planten kunnen naijlen 
Veranderingen in de groeiplaats van een plantenindividu komen vaak pas na vele jaren tot 
uitdrukking in de vegetatie. Dit verschijnsel staat bekend onder de term 'naijling'. Eén 
droge zomer, bijvoorbeeld, kan gedurende vele jaren merkbaar zijn in de soortensamenstel- 
ling van de vegetatie en de effecten van een vernattingmaatregel geheel overschaduwen. 
Vooral soorten met wortelstokken en wortelknollen blijven lang op hun plaats. Wanneer je 
het voorkomen van een plantesoort in verband wilt brengen met metingen aan de groei- 
plaats, moet je er zeker van zijn dat de plant in evenwicht verkeert met zijn groeiplaats en 
daar niet staat als een relict uit betere tijden. 




Verdroging s s .  
Figuur 1 :  Invloed van verlaging van de grondwaterstand op belangrijke standplaatsfactoren. Verlaging 
kan leiden tot een gebrek aan water'in de wortelzone, waardoor planten niet meer potentieel kunnen 
transpireren: verdroging in strikte zin. Doordat meer zuurstof in de bodem doordringt mineraliseert orga- 
nisch materiaal. waarbij nutriënten vrij komen: de standplaats 'vermest' (eutrofieert). Bij de afbraak komen 
protonen vrij waardoor de pH daalt: de standplaats verzuurt. Verzuring kan ook optreden doordat de 
invloed van regenwater toeneemt en de pH niet meer gebufferd wordt door basenrijk grondwater. Fosfaat 
kan worden gebonden aan ijzer (bij pH < 6) of calcium (pH > 6) dat met kwelwater is meegevoerd. 
Wanneer de invloed in de wortelzone van het regenwater dus toeneemt ten koste van kwelwater. zal 
meer fosfaat beschikbaar kunnen komen voor de plant, met vermesting ais gevolg. 
Standplaatsen zyn veelal heterogeen 
Anders dan bij agrosystemen zijn de abiotische omstandigheden in natuurlijke ecosystemen 
verre van uniform. Sommige soorten groeien vooral op plaatsen met een sterke heterogeni- 
teit in standplaatsfactoren. Blauwgraslanden en trilvenen staan bekend om hun interne 
milieuvariatie die bepalend is voor hun grote soortenrijkdom. De variatie wordt in natte 
situaties vaak veroorzaakt door de aanvoer van basenrijk kwelwater of oppervlaktewater. 
In combinatie met een neerslagoverschot onstaat dan in de bovenste decimeters van de 
bodem een zeer sterke verticale gradiënt in waterkwaliteit: boven in voedselarm en zuur 
(pH < 4 is een heel gewone waarde), onderin neutraal tot basisch (bijvoorbeeld pH > 7) en 
mogelijk ook voedselrijk en brak (afhankelijk van het de kwaliteit van het aangevoerde 
water). Door verschillen in bewortelingsdiepte kunnen dan soorten van totaal verschillende 
standplaatsen in een fijn patroon door elkaar heen groeien. Ronde zonnedauw, bijvoorbeeld, 
moet het met zijn ondiepe wortels hebben van het voedselarme bovenste water. Deze plant 
is niet voor niets een vleeseter. En vlak daarnaast staat dan Riet, die profiteert van het 
diepere voedselrijke water. Door kleine verschillen in maaiveldhoogte treedt ook nog eens 
heterogeniteit in het horizontale vlak op. Het spreekt voor zich dat de wijze van bemon- 
stering in dit soort heterogene milieus van grote invloed is op het resuitaat (figuur 2). 
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Figuur 2: Invloed van de bemonstenng op het berekende 'gedrag' van een soort. Te zien zijn twee fre- 
quentieverdelingen die het voorkomen van een bepaalde plantesoort weerspiegelen, in afhankelijkheid 
van de bodem-pH. Onderzoeker A is scrupuleus en meet de pH alleen in de zeer nabije omgeving van de 
planten. terwijl onderzoeker B het niet zo nauw neemt; ais de pH maar 'ergens in de buurt' van de plant 
wordt gemeten is hij al tevreden. 
Soorten zijn te zeldzaam voor verantwoord statistisch onderzoek 
Sommige onderzoekers proberen de standplaatseisen van soorten statistisch uit veldgege- 
vens af te leiden (o.a. Barendregt en Bootsma, 1991; ~ r t s e n ,  1998). Op een groot aantal 
locaties in het veld verzamelen ze gegevens over de aanwezige flora en de ter plaatse heer- 
sende milieu-omstandigheden. Deze gegevens worden vervolgens statistisch bewerkt tot 
kansfuncties, waarmee de kans op voorkomen van een soort is beschreven als functie van 
een of meerdere standplaatsfactoren. Een probleem daarbij is echter dat nagenoeg alle 
soorten te zeldzaam zijn voor statistisch onderzoek. Wij schatten dat onze dagelijkse kijk op 
het Nederlandse landschap wordt gedomineerd door nog geen vijfde van de ca. 1500 
inheemse vaatplanten (Witte e.a., i.p.1. Dit zijn algemene soorten als Engels raaigras, Gele 
lis en Pinksterbloem, maar ook de wat minder algemene zoals Dotterbloem, Echte koe- 
koeksbloem en Brede wespenorchis. De overige zijn zo zeldzaam dat de gemiddelde Neder- 
lander ze nooit te zien krijgt. Uiterst zeldzaam in statistisch opzicht, wat tot gevolg heeft 
dat ze makkelijk worden gemist in de random bemonstering die voor een statistische ana- 
lyse vereist is. Wat het probleem nog erger maakt, is dat biologen speciaal geïnteresseerd 
zijn in de zeer zeldzame soorten, want het zijn juist deze soorten die bijdragen aan de 
natuurwaarde van een gebied (Witte, 1996, 1998). De enige praktische manier om zulke 
zeldzame soorten te bemonsteren, is statistische vereisten even te vergeten, gericht naar 
deze soorten te zoeken om ze vervolgens selectief te bemonsteren. Niet alleen de hoogte, 
maar ook het optimum en de hele vorm van de kansfuncties kunnen worden beïnvloed door 
de wijze van bemonstering. Wanneer een bepaalde soort bijvoorbeeld overbemonsterd wordt 
bij lage waarden van een milieufactor, dan zal de functie tenderen naar een log-normale 
vorm. 
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Indicatiewaarden 
Om voorgaande problemen te omzeilen wordt door ecologen vaak gewerkt met indicatie- 
waarden: op basis van veldkennis, meetgegevens en literatuur hebben verscheidene des- 
kundigen lijsten opgesteld waarin zij op een ordinale schaal hun oordeel hebben neergelegd 
over de indicatiewaarde van plantesoorten voor standplaatsfactoren. Een voordeel van deze 
lijsten is dat deskundigen bij het samenstellen de mogelijkheid hebben om te corrigeren 
voor de hiervoor genoemde selectieve bemonstering, schijncorrelaties, verschillen ten 
gevolge van verschillende meetmethoden, etc. Wetenschappelijk onbevredigend is het 
natuurlijk dat zulke lijsten berusten op deskundigenoordeel. 
Zeer bekend is de lijst van Ellenberg (19911, met het ecologisch optimum van soorten op 
een 9- tot 12-delige ordinale schaal voor onder meer de hydrologisch beïnvloedbare (zie bijv. 
figuur 1) standplaatsfactoren 'saliniteit' (S0 = geen zout verdagend Vm S9 = hyperzout), 
'stikstofrijkdom' (N1 = zeer arm Vm N9 = overmatig rijk), 'zuurgraad' (R1 = zeer zuur Vm 
R9 = zeer basischkalkrijk), en de factor 'vochttoestand' (F1 = extreem droog Vm F12 = 
permanent onder water). Het betreft hier factoren die vrij direct van invloed zijn op het 
functioneren van plantesoorten. Zulke factoren worden in de ecohydrologie 'operationeel' 
genoemd. De lijst van Ellenberg kan bijvoorbeeld worden gebruikt om op een kwalitatieve 
manier ruimtelijke of temporele veranderingen in standplaatsfactoren vast te stellen 
(figuur 3). Doorgaans worden daartoe de indicatiewaarden van soorten uit een vegetatie- 
opname1 gemiddeld. 
In het vervolg van dit artikel zullen wij ingaan op indicatiewaarden voor de stand- 
plaatsfactor 'vochttoestand'. 
De standplaatsfactor 'vochttoestand' 
De standplaatsfactoren waarop de indicatiewaarden betrekking hebben zijn vaak complex 
van aard. Dit geldt bij uitstek voor de factor 'vochttoestand', die betrekking heeft op een 
complex factoren die alle gekoppeld zijn aan de mate waarin water voorradig is. Dit wordt 
duidelijk als we kijken op welke manieren planten zijn aangepast aan de aan- of afwezig- 
heid van water. 
Op standplaatsen die permanent of vrijwel het gehele jaar onder water staan komen 
waterplanten (hydrofyten) voor die zijn aangepast aan het leven in water door het ontbre- 
ken van steunweefsels, door de aanwezigheid van drijvende bladeren, en die vaak in staat 
zijn nutriënten anders dan via de wortels direct uit het water op te nemen. Vooral de duur 
van onder water staan is bepalend voor het voorkomen van waterplanten. 
Een vegetatieopname is een steekproef in het plantendek. Op een doorgaans zeer selectief gekozen plaats zet 
men een vlak uit van een voorgeschreven oppervlakte (in graslanden is deze vaak ca. 10 mZ). Vervolgens 
noteert men onder meer welke soorten er binnen het opnamevlak voorkomen en wat de bedekking van 
iedere soort is. 
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Figuur 3: Verloop van Ellenbergs gemiddelde vochtindicatie F, zuurgraadindicatie R en stikstofindicatie N 
over een dwarsdoorsnede door een rivierduin. De gemiddelden zijn berekend uit de indicatiewaarden van 
soorten in vegetatie-opnamen 1-9. Uit de gemiddelde indicatiewaarden blijkt dat hogere plekken op de 
rivierduin droger (lagere F), zuurder (lagere R) en voedselarmer (lagere N) zijn dan de lager gelegen 
plekken. Uit: Ellenberg (1991). 
Op plaatsen die 's winters en in het voorjaar plas-dras staan, komen vooral soorten voor 
die door de aanwezigheid van luchtweefsels in staat zijn te groeien op anaerobe standplaat- 
sen (bijv. Riet en Biezen), of die anaerobe omstandigheden vermijden door pas laat uit te 
groeien en alleen oppervlakkig (Zonnedauw) of zelfs geheel niet (Veenmos) te wortelen. 
Diep wortelende soorten kunnen vaak zuurstof in het wortelmilieu brengen, zodat in gere- 
duceerde vorm giftige stoffen (Fe", Mn", H$) worden geoxideerd, waarna ze onschadelijk 
zijn (Etherington, 1982). Soorten die aangepast zijn aan het leven op natte, anaerobe 
bodems worden aangeduid als hygrofyten. 
Op zandgronden met een lage grondwaterstand vormt niet zozeer de zuurstofvoorzie- 
ning, als wel de vochtvoorziening voor veel soorten een beperkende factor. Soorten die hier 
voorkomen zijn aangepast aan droogte doordat ze hun verdamping kunnen beperken of 
doordat ze de droge zomerperiode overleven in de vorm van zaad. Deze soorten worden 
aangeduid als xerofyten. Xeromorfe kenmerken zijn onder meer een kleine verhouding tus- 
sen bladoppervlakte en bladvolume~succulente bouw) (Muurpeper), de aanwezigheid van 
haren op de bladeren (Muizenoortje), en het verzonken zijn van huidmondjes in bladgroe- 
ven (Helm). 
Een laatste groep soorten wordt tenslotte gevormd door de mesofyten, soorten die aan- 
passingen aan anaerobe omstandigheden en aan vochttekorten missen en daardoor alleen 
voorkomen op vochtige standplaatsen. De meeste van onze landbouwgewassen behoren tot 
deze categorie. 
Zo zien we dat de factor 'vochttoestand' niet een afzonderlijke factor is, maar eerder een 
term die gebruikt wordt om een complex van factoren aan te duiden die te maken hebben 
met de mate waarin water aanwezig is: de permanentie van onder water staan, de aeratie 
en de vochtleverantie. 
Indicaties voor 'vochttoestand' 
Naast de eerder genoemde lijst van Ellenberg, die bedoeld is voor gebruik in westelijk Mid- 
den-Europa, is er ook een indeling naar vochttoestand die hoort bij een op Nederland toege- 
sneden indeling in ecosysteemtypen (Stevers e.a., 1987; Runhaar e.a., 1987; Runhaar, 
1999). Als indelingskenmerken zijn nagenoeg dezelfde operationele standplaatsfactoren 
gebruikt als in Ellenberg's lijst, namelijk 'saliniteit', 'vochttoestand', 'voedselrijkdom' (en 
niet 'stikstofrijkdom' zoals bij Ellenberg) en 'zuurgraad'. Binnen ieder kenmerk zijn klassen 
onderscheiden die met een code worden aangeduid (tabel 1). Binnen het kenmerk 'vochttoe- 
stand' bijvoorbeeld de klassen 'water' (l), 'nat' (2), 'vochtig' (4) en 'droog' (6). Standplaats- 
typen zijn gedefinieerd als combinatie van deze kenmerkklassen, bijvoorbeeld - zie tabel 1 - 
standplaatstype 22: nat (2), voedselarm en zwak-zuur (2). Ieder standplaatstype kan weer 
opgedeeld worden in zogenaamde ecotooptypen door het indelingskenmerk 'vegetatiestruc- 
tuur' toe te voegen. H22 wordt dan een bos (H) op standplaatstype 22, en K22 een kruidve- 
getatie (K) op hetzelfde standplaatstype. Niet alle combinaties van kenmerkklassen 
vormen in werkelijkheid een standplaatstype of ecotooptype, omdat bepaalde combinaties 
in Nederland niet voorkomen (bijvoorbeeld 'zout' en 'droog'), terwijl andere combinaties 
ecologisch irrelevant zijn. Binnen zilte milieus bijvoorbeeld, is de invloed van het 
zoutgehalte op de vegetatiesamenstelling zo overheersend, dat onderscheid naar voedsel- 
rijkdom niet zinvol meer is. 
Alle soorten van de Nederlandse flora zijn bij de ecotooptypen, en dus ook de stand- 
plaatstypen, ingedeeld (Runhaar e.a., 1987). Hierbij is rekening gehouden met de 'ecologi- 
sche amplitude' (mate van kieskeurigheid voor milieufactoren) van de soorten, 
Tabel 1: Classificatie van standplaatstypen volgens het ecotopensysteem. Standplaatstypen (met cursieve 
code aangegeven) ziin gedefinieerd door combinatie van kenmerklassen (vette code). Voorbeeld: b40 is 
een brakke, vochtige standplaats. 
Zoet brak zilt 
voedselarm 
zuur zwak zuur basisch 
matig zeer 
voedselrijk voedselrijk 
Water 1 l 1  12 13 17 18 b10 
Nat 2 21 22 23 27 28 b20 z20 
Vochtig , 4 41 42 43 47 48 b40 
Droog 6 61 62 63 67 68 b60 
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namelijk doordat een soort bij meerdere typen kan zijn ingedeeld. Een kieskeurige soort als 
Witte snavelbies bijvoorbeeld, is alleen toegekend aan standplaatstype 21 (nat, voedselarm, 
zuur), terwijl een 'alleseter' als Riet bij maar liefst 9 standplaatstypen is ingedeeld, 
variërend van b10 (brak water) tot 48 (vochtig en zeer voedselrijk). De indeling is opgeno- 
men in de bekende Heukel's flora (Van der Meijden, 1996). De indeling is o.a. gebruikt om 
het voorkomen van ecotooptypen in Nederland af te leiden (figuur 4). Daarvoor werd 
gebruik gemaakt van in rasterbestanden opgeslagen gegevens over de verspreiding van 
indicatieve plantesoorten. 
voor 1950 
Figuur 4: Relatieve soortenrijkdom van ecotooptype K22 (kruidvegetatie op natte. voedselarme, zwak-zure 
bodems), in de eerste (links) en in de tweede (rechts) heifi van deze eeuw (Witte en Van der Meijden, 
1990). De in de figuur zichtbare achteruitgang is vooral veroorzaakt door grondwaterstandsdaling en de 
afname van de invloed van basenrijke kwel in het wortelmilieu. Dergelijke ecosysteemkaarten, die inzicht 
geven in de waterhuishouding. zijn er ook met een resolutie van 1 km2 (Witte, 1998; Witte en Van der 
Meijden, 1995, Lp.). 
Het belangrijkste methodische verschil met de lijst van Ellenberg is dat indicatiewaarden 
van tevoren al gecombineerd zijn tot standplaatstypen (en ecotooptypen) zodat onzinnige 
combinaties zijn uitgesloten. Tevens dat de ecologische amplitude van de soorten in het sys- 
teem is verwerkt (Ellenberg geeft alleen het optimum). 
Een afwijkende indeling is de freatowenindeling van Londo (1988), waarin soorten niet 
zijn geordend naar vochttoestand maar naar de mate waarin soorten gebonden zijn aan 
grondwater. De auteur onderscheidt negen categorieën, waaronder 'obligate freatomen', 
die strikt gebonden zijn aan ondiep grondwater en 'afreatowen' (niet gebonden aan grond- 
water). De freatowenlijst kan worden gebruikt om de (potentiële) effecten van grondwater- 
standsdaling in kaart te brengen. Ter illustratie toont figuur 5 het verloop van het aantal 
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freato@ten langs een duinmeer in de periode 1956-1975. Veranderingen in het fieatofyten- 
aantal corresponderen volgens de auteur o.a. met wijzigingen in de diepte van de grondwa- 
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Figuur 5: Veranderingen in het aantal freatoíyten langs het Grote Vogelmeer in de Kennemerduinen. Na 
periode van 
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het graven van het meer in de jaren 1951-1954 namen de freatoíyten toe. Na 1968 daalde grondwater- 
stand sterk waardoor het aantal freatoíyten weer terugliep. De sterkste afname werd veroorzaakt door 
vergravingen. Uit: Londo (1988). 
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Opmerkelijk is dat de fieato@tenlijst ook categorieën bevat met een bodemkundige 
inslag ('duinfreatofyten', 'kalkafreatofyten'), en dat Londo de lezers aanraadt zijn catego- 
rieën voor ieder gebied opnieuw te ijken. Deze voorzichtigheid is terecht omdat mate 
waarin een soort aan grondwater is gebonden o.m. afhankelijk is van de bodemtextuur. De 
vochtvoorziening van planten wordt immers niet alleen bepaald door de diepte van de 
grondwaterstand, maar ook door de bodemtextuur. Die bepaalt de hoeveelheid beschikbaar 
bodemvocht ('hangwater') en het vermogen van de bodem water capillair na te leveren. De 
grondwaterstand is dus een indirecte, 'conditionerende' factor voor de 'operationele' factor 
vochttoestand. 
Grappig is de categorie 'kalkafieatofyten', waarmee niet alleen de relatie met de grond- 
waterstand wordt aangeduid, maar tevens met de kwaliteit van het grondwater. Het gaat 
hier om planten als Parnassia, Gewone es en Zeegroene zegge, die gebonden zijn aan 
basenrijke omstandigheden. Of die basenrijkdom nu wordt veroorzaakt door het substraat, 
zoals op kalkbodems met een zeer diepe grondwaterspiegel, of door de aanvoer van basen- 
rijk kwelwater, dat maakt voor deze soorten niet zo veel uit. 
Al met al mogen we concluderen dat de freatofytenlijst van Londo beperkt toepasbaar is 
omdat hij is gebaseerd op een vrij indirecte (conditionerende) factor, namelijk de grondwa- 
terstand. Welke planten al dan niet gebonden zijn aan grondwater, is afhankelijk van de 
bodemtextuur, het kalkgehalte van bodem en grondwater, en het neerslagoverschot. De 
lijst van Ellenberg en de indeling van het ecotopensysteem kunnen echter breed worden 
toegepast omdat ze stoelen op vrij directe (operationele) factoren. Het causale karakter van 
Ellenberg's lijst komt tot uiting in het feit dat hij in zeer veel landen wordt toegepast. 
IJking van de indicatiewaarde 'vochttoestand' aan fysische grootheden 
Indicatiewaarden kunnen worden gebruikt om te beoordelen welke soorten verwacht 
mogen worden op bepaalde bodemtypen, of welke soorten zullen verdwijnen en welke er 
verschijnen na het uitvoeren van bepaalde ingrepen op de standplaats. Ze worden daarom 
veelvuldig gebruikt in natuureffectstudies en in natuurbouwprojecten. De meeste ecohydro- 
logische modellen in Nederland maken bijvoorbeeld gebruik van indicatiewaarden, o.a. 
DEMNAT (Van Ek e.a., i.p., Witte 19981, MOVE (Latour e.a., 19931, NTM (Wamelink e.a., 
19981, NICHE (Koerselman e.a., 1999), SAM (Worm en Jeurink, 1996) en WAFLO 
(Gremmen e.a., 1990). Voor al deze toepassing is het natuurlijk noodzakelijk dat de ordi- 
nale indicatiewaarden kunnen worden vertaald in fysische grootheden - zoals het chloride- 
gehalte, de grondwaterstand en de bodem-pH - en andersom, dat fysische grootheden kun- 
nen worden omgezet in indicatiewaarden. Alleen wanneer de indicatiewaarden zijn geijkt 
aan fysische grootheden is het mogelijk om bijvoorbeeld een door een hydrologisch model 
berekende grondwaterstandsdaling te vertalen naar de gevolgen voor de vegetatie. Mede 
ingegeven door de opkomst van ecohydrologische modellen zijn de afgelopen jaren diverse 
ijkpogingen ondernomen (Alkemade e.a., 1996; Ertsen, 1998; Koerselman e.a., 1999; 
Runhaar e.a., 1997). Een bijkomend voordeel van een ijking is dat we inzicht krijgen in de 
betrouwbaarheid van de indicatiewaarden. Op deze plaats willen we enkele voorbeelden 
van een ijking geven. We beperken ons daarbij weer tot de standplaatsfactor 
'vochttoestand: 
I I 
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Figuur 6: Relatie tussen het aantal dagen in het jaar dat de zuigspanning in de bodem tenminste 3 bar 
(PF = 3.5) bedraagt en de gemiddelde Ellenberg-indicatiewaarde voor vocht (mF). Uit: Ellenberg (1 991). 
In figuur 6;overgenomen uit Ellenberg (19911, is van 10 vegetatieopnamen in een bos bij 
Göttingen de gemiddelde vochtindicatie uitgezet tegen het aantal dagen per jaar dat een 
bepaalde zuigspanning in de bodem wordt overschreden. Uit de figuur blijkt dat  hoe meer 
droge dagen er  voorkomen, des te lager de gemiddelde indicatiewaarde is. Hoewel signifi- 
cant (p c 0,05), is het verband zeker niet overtuigend te noemen. Dat komt mede doordat de 
variatie in vochtgetallen en het aantal opnamen zeer beperkt is. In ieder geval getuigt het 
van inzicht dat Ellenberg de zuigspanning van de bodem heeft gebruikt als maat voor de 
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vochttoestand, en niet de grondwaterstand: in de zuigspanning zijn immers zowel de 
bodemtextuur als de diepte van de grondwaterstand verdisconteerd. 
Ten behoeve van het model MOVE hebben Alkemade e.a. (1996) de indicatiewaarde van 
Ellenberg geijkt tegen de gemiddelde voorjaarsgrondwaterstand (GVG). Een van de resul- 
taten is weergegeven in figuur 7, waar voor vegetatieopnamen op zandgronden de GVG is 
uitgezet tegen de gemiddelde indicatiewaarde voor vocht F. Door relaties af te leiden voor 
de structuurklassen 'zand', 'leem/klei' en 'veen' hebben Alkemade e.a. onderkend dat de 
vochttoestand van de standplaats niet alleen afhankelijk is van de GVG, maar ook van de 
bodemtextuur. Zoals de grote spreiding rond de regressielijn in figuur 7 laat zien, zijn deze 
drie structuurklassen echter tamelijk grof. De figuur illustreert fraai dat de GVG steeds 
minder verklaart naarmate de grondwaterstand dieper beneden maaiveld ligt: de spreiding 
in Ellenbergwaarden neemt dan toe. 
ZAND 1 
. . 
' C .  I 
Ellenberg indicatie waarden voor vocht (F) 
Figuur 7: Verband op zandgrond tussen de gemiddelde Ellenbergwoorde voor vocht en de gemiddelde 
voorjaarsgrondwaterstand (1980-1986). Uit: Alkernade e.a. (1996). 
Omdat de indicatiewaarden van Ellenberg een ordinaal karakter hebben, mogen, strikt 
genomen, de waarden van de soorten uit een vegetatieopname niet zo maar worden gemid- 
deld, zoals voor de figuren 3, 6 en 7 is gedaan. Een andere kritiek op middeling is dat het 
leidt tot een inkrimping van de indicatiewaardeschaal. Soorten met een indicatiewaarde 
van 1 bijvoorbeeld, kunnen immers alleen voorkomen in een opname met een gemiddelde 
indicatiewaarde van tenminste 1. Tenslotte heeft figuur 7 het bezwaar dat de ordinale 
vochtindicatie is beschouwd als een factor die over het gehele bereik (van open water tot 
droog) lineair is gerelateerd aan de waterstand. 
In figuur 8 zijn deze bezwaren ondervangen: hierin is het aandeel hygromen of natte 
soorten ('nat' volgens het ecotopensysteem) in de vegetatieopname uitgezet tegen de GVG. 
Deze figuur is gebaseerd op dezelfde gegevens als figuur 7, namelijk op gegevens uit Run- 
haar (1989). Figuur 7 illustreert dat relaties tussen standplaatscondities en het voorkomen 
van plantensoorten niet lineair hoeven te zijn. Uit de figuur blijkt voorts dat het aandeel 
hygrofyten binnen een traject van enkele decimeters sterk afneemt. De sigrnoïde functie die 
door de punten is getrokken heeft een knikpunt bij een GVG van 24 cm -mv., wat betekent 
dat bij een hogere GVG de vegetatie voor meer dan de helft uit hygrofyten bestaat. Om deze 
reden is in de ecotopenindeling de grens tussen natte en vochtige ecosystemen gelegd bij 
een GVG van 2,5 dm -mv. 
Het verband tussen grondwaterstand en vegetatie in figuur 8 is duidelijker dan in figuur 
6 of 7. Dat komt, denken we, vooral doordat we op de y-as het aandeel hygrofyten hebben 
uitgezet (en niet zozeer doordat we het ecotopensysteem hebben gebruikt i.p.v. Ellenberg- 
waarden, of doordat we hebben nagelaten om indicatiewaarden te middelen). Van hygrofy- 
ten mag je immers een sterk verband met de grondwaterstand verwachten. De relatie blijkt 
volledig onafhankelijk van de bodemtextuur te zijn (Runhaar e.a., 1997). 
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Figuur 8: Verband tussen de gemiddelde voorjaarsgrondwaterstand GVG (1980-1986) en het aandeel 
natte soorten (hygrofyten) in de vegetatie. Gebaseerd op 188 vegetatie-opnamen. 
R, = 0.02, p > 0.25 
o 
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Flguur 9: Aandeel droge soorten (xerofyten) in de vegetatie uitgezet tegen: A - de gemeten gemiddelde 
vaorjaangrandwaterstand: B - het berekende jaarlijkse vochttekort. Gebaseerd op 39 vegetatie-opna- 
men. waarvan 6 op zware klei (open cirkels). De vermelde rangcorrelaties hebben betrekking op de niet- 
kleigronden. 
Om te onderzoeken hoe droge soorten (xerowen) gerelateerd zijn aan de vochttoestand 
van de bodem selecteerden wij uit de gegevens van Runhaar (1989) opnamen waarvan de 
planten een vochtige of droge bodem indiceren. In figuur 9A is van deze opnamen het per- 
centage droge soorten uitgezet tegen de GVG. Tussen GVG en het aandeel droge soorten 
blijkt, hoe kan het ook anders, geen verband te bestaan. 
Een betere maat om de vochttoestand van droge standplaatsen te karakteriseren is het 
gemiddeld jaarlijks vochttekort (figuur 9B). Dit tekort hebben wij gedefinieerd als het 
totale verschil tussen potentiële en actuele verdamping in een gemiddeld jaar van een 
korte, 90% bedekkende grasmat met een worteldiepte van 20 cm (Runhaar e.a., 1997). Het 
vochttekort werd berekend met het model SWAP (Van Dam e.a., 1998). We gebruikten een 
standaardgewas omdat we een maat wilden hebben die alleen afhankelijk is van de bodem 
en onafhankelijk van de actuele vegetatie. De punten in figuur 9B vertonen nog redelijk 
wat spreiding, maar toch kan het resultaat niet slecht genoemd worden, zeker niet als men 
beseft dat voor de berekening van het vochttekort met SWAP verscheidene aannamen 
moesten worden gedaan. Uit de figuur kunnen we opmaken dat zodra er maar enigszins 
sprake is van een vochttekort, xerofyten overheersen in de vegetatie. Op grond hiervan 
kunnen we de grens tussen vochtige en droge ecosystemen leggen bij een vochttekort van O 
mm per jaar. 
In figuur 9 zijn de vegetatieopnamen op zware kleibodems apart weergegeven, met open 
cirkels. Op zware kleibodems komen meestal overwegend vochtige soorten voor, terwijl 
deze bodems als droogtegevoelig bekend staan (dat kwam ook uit onze berekeningen met 
SWAP). De oorzaak is waarschijnlijk dat niet het vochttekort, maar het voorkomen van 
perioden dat de zuigspanning een voor planten kritische waarde overschrijdt, bepalend is 
voor het overleven en de concurrentie tussen plantesoorten. In een onderzoek aan 17 
grondwateronafhankelijke locaties die verschilden in bodemtextuur werd gevonden dat het 
aantal dagen dat een zuigspanning van 12000 cm (PF = 4,l)  in het wortelmilieu wordt over- 
schreden een betere relatie met het aandeel xerofyten in de vegetatie oplevert, dan het 
vochttekort (Jansen e.a., i.p.). Dit resultaat pleit voor de keuze van Ellenberg (figuur 6 )  om 
de vochttoestand in het drogere bereik te karakteriseren aan de hand van de zuigspanning 
van de bodem. 
Discussie 
Figuur 8 en 9B maken duidelijk dat indicatiewaarden zo gek nog niet zijn, mits je ze met 
enig verstand toepast. Er zit systeem in het deskundigenoordeel waarmee ze zijn opgesteld. 
Wij menen dat de figuren voor de ecohydrologie zijn, wat grondwaterstand-opbrengstrela- 
ties zijn voor de agrohydrologie: simpele empirische verbanden met een grote waarde voor 
de praktijk. Uit beide figuren kunnen we de volgende vuistregels destilleren: ( l )  'natte' 
vegetaties gedomineerd door hygrofyten komen voor op bodems met een GVG ondieper dan 
ca. 2,5 dm -mv. (figuur 8); (2) 'droge' vegetaties gedomineerd door xerofyten komen voor op 
bodems met een vochttekort (figuur 9B); (3) 'vochtige' vegetaties gedomineerd door mesofy- 
ten komen voor op bodems zonder vochttekort en met een GVG dieper dan ca. 2,5 dm -mv. 
In ecohydrologische voorspellingsmodellen kunnen zulke figuren worden gebruikt om te 
berekenen hoe het aandeel hygrofyten, mesofyten en xerofyten in de vegetatie verandert 
ten gevolge van een gegeven hydrologische ingreep. Zoals figuur 1 laat zien, beïnvloeden 
hydrologische ingrepen naast de factor 'vochttoestand' echter ook andere belangrijke stand- 
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plaatsfactoren, zoals 'voedselrijkdom' en 'zuurgraad'. Via deze standplaatsfactoren heeft 
een ingreep dus ook invloed op de vegetatie. In DEMNAT worden voor het berekenen van 
deze effecten vergelijkbare functies gebruikt als die in figuur 8 en 9B. Zo is de bodem-pH 
gebruikt als schatter voor het aandeel zure, zwak-zure en basische soorten in de vegetatie, 
en de N-mineralisatie als schatter voor het aandeel voedselarme, matig voedselrijke en zeer 
voedselrijke soorten. De deeleffecten van de factoren 'vochtoestand', 'voedselrijkdom' en 
'zuurgraad' worden in de DEMNAT-berekening gecombineerd tot een effect op de soorten- 
rijkdom van de vegetatie (Runhaar, 1999; Runhaar e.a., 1996). 
Een voorwaarde bij een deugdelijk gebruik van indicatiewaarden is dat men zoveel 
mogelijk kennis van onderliggende causale verbanden gebruikt. Wanneer dit niet gebeurt 
kunnen makkelijk foute conclusies worden getrokken. Een voorbeeld is te vinden in een 
recent verschenen RIVM-rapport waarin, mede op basis van figuur 7, staat dat kalkgras- 
landen in goed ontwikkelde vorm alleen kunnen voorkomen bij een GVG van tussen de 966 
en de 1061 mm -mv., en droge heiden alleen bij een GVG tussen 513 en 680 mm -mv. (Van 
Hinsberg en Kros, 1999, p. 91). En dat, tenvijl het gaat om volkomen grondwateronafhan- 
kelijke ecosystemen waar de grondwaterstand in werkelijkheid vele meters onder maaiveld 
staat. De oorzaak voor deze misser is dat wordt uitgegaan van lineaire verbanden met de 
grondwaterstand (figuur 7), zonder rekening te houden met afhankelijkheidsrelaties tussen 
vochtleverantie en bodemtextuur. 
We zijn dus van mening dat onderzoek naar de relatie tussen vegetatie en groeiplaats 
zoveel mogelijk gebruik moet maken van abiotische factoren waarvan we op voorhand 
weten dat ze een operationele betekenis hebben voor de vegetatie, en, omgekeerd, van vege- 
tatiekenmerken waarvan we op voorhand weten dat ze een nauwe relatie hebben met die 
abiotische factoren. We hebben dus weinig vertrouwen in het statistisch correleren van 
plantesoorten aan een grote hoeveelheid meetvariabelen, waarvan de ecologische betekenis 
nog onduidelijk is (bijv. maar liefst 24 milieuvariabelen gebruiken om de kansfuncties van 
135 planten te berekenen uit zeer selectief verzamelde gegevens; Barendregt en Bootsma, 
1991). Door schijncorrelaties en toevalligheden presteren zulke correlatieve modellen altijd 
slecht wanneer ze worden getoetst aan gegevens uit een ander gebied dan het gebied 
waarop men de kansfuncties heeft gebaseerd. 
Evenmin zien we veel heil in het onderzoek naar de relatie tussen plantensociologische 
vegetatietypen en grondwaterstandsduurlijnen, zoals o.m. gepropageerd door Tuxen (1954) 
en in Nederland toegepast door o.a. Grootjans (1985) en het W A  (Jansen, 1993). Planten- 
sociologische eenheden worden in eerste instantie onderscheiden op grond van karteerbare 
kenmerken en niet op grond van kenmerken die met de standplaats samenhangen. Boven- 
dien is de grondwaterstand, zoals we hebben aangetoond, voor vegetaties van vochtige en 
droge standplaatsen niet zo'n goede maat. De relatie tussen het voorkomen van vegetatie- 
typen en het grondwaterstandsverloop kan bovendien met veel verschillende factoren 
samenhangen. Het kan duiden op bQvoorbeeld een binding aan basenrijk water dat bijuoor- 
beeld via kwel kan zijn aangevoerd. In een ander gebied, met een kalkrijke bodem, kan ech- 
ter een heel andere relatie met het grondwaterverloop gelden omdat hier de buffering van 
de standplaats niet afhankelijk is van de aanvoer van grondwater. Het is al met al niet 
verwonderlijk dat duurlijnen van een en hetzelfde vegetatietype vaak aanzienlijk van 
elkaar verschillen. Volgens Wheeler (1999, p. 142) is hun praktische betekenis dan ook 
beperkt. 
Hoe kunnen we de relaties tussen vochtindicatie en hydrologische parameters verder 
verbeteren? Allereerst zouden we natuurlijk meer veldgegevens in het onderzoek kunnen 
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betrekken, en gegevens nauwkeuriger kunnen vaststellen (de GVG bijvoorbeeld afleiden uit 
een langere reeks waarnemingen dan de voor figuur 8 gebruikte jaren 1980-1987). Verder 
kunnen we, zoals we schreven, zoeken naar een betere maat voor de vochtindicatie van 
vochtige en droge standplaatsen dan het vochttekort. Onze relaties zullen door dit onder- 
zoek allicht verbeteren, maar al snel zal een moment komen dat verdere inspanningen 
nauwelijks zin hebben omdat er  teveel 'ruis' zit in de volgens deskundigenoordeel vastge- 
stelde indicatiewaarden. Op grond van onze nieuw verworven inzichten kunnen dan, wan- 
neer daartoe aanleiding lijkt te bestaan, indicatiewaarden worden bijgesteld. Een volgende 
stap zal dan moeten zijn om de indicatiewaarden aan de hand van nieuwe veldgegevens te 
toetsen op hun geldigheid. Komt bijvoorbeeld een als 'hygrofyt' ingedeelde soort inderdaad 
overwegend voor bij voorjaarsgrondwaterstanden van minder dan 2,5 dm onder maaiveld? 
Deze werkwijze resulteert in een methode die door Poore (1962) wordt aangeduid als 
'successive approximation'. Door enerzijds de standplaatscondities steeds preciezer te defi- 
niëren en te classificeren op basis van onderzoek naar hun relevantie voor (ecologische 
groepen van) soorten, en vervolgens de indeling van ecologische plantengroepen aan te pas- 
sen op grond van empirisch vastgestelde relaties met gemeten standplaatscondities, kan de 
samenhang tussen het voorkomen van plantesoorten en standplaatseigenschappen steeds 
beter worden beschreven. Een moeizame weg, dat wel, maar volgens ons de enige manier 
om onze kennis over de indicatieve betekenis van die uiterst zeldzame soorten - die zich 
nauwelijks met blinde statistiek en potproeven laten kennen - te vergroten. 
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